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ヤマトシロアリの配偶システムと条件的単為生殖
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? 緒 言
科学において，いわゆる「常識」として片づけられて
いることの中に，時として，重大な未解決の謎が潜んで
いる．「社会性膜翅目昆虫（アリや蜂の仲間）が雌だけで
コロニーを創設するのに対し，シロアリは雌雄が共同で
コロニーを創設する???．」これはごく最近まで，誰でも知
っている昆虫学の一般常識の一つであった．しかし，私
がこれまで主に研究材料としてきたヤマトシロアリ
Reticulitermes speratus（Kolbe）のコロニーは，雌に偏
った性比（個体数性比，投資性比とも）で有翅虫（羽蟻）
を生産する?????．また，ヤマトシロアリを含む下等シロア
リの仲間は配偶効率も比較的低いことが知られている??．
したがって，群飛した後に，雄と配偶できない雌の有
翅虫が相当数存在していると考えられる．しかも，個体
数性比が雌に偏っているということは，どんなに高い効
率で一夫一妻ペアができたとしても，雌の方が余ること
を意味する．
では，雄とペアになることができなかった雌の有翅虫
は，その後どうなっているのだろうか．また，ヤマトシ
ロアリのコロニーは，なぜ雌に偏って有翅虫を生産する
のだろうか．このように，ヤマトシロアリの単為生殖の
発見は，通説に対するきわめて根本的な疑問に端を発し
た．本稿では，簡単にシロアリの生活史の説明から始め，
単為生殖の発見に至るまでの経緯，シロアリの単為生殖
メカニズム，単為生殖の進化，単為生殖のコストについ
て総合的に議論したい．
? シロアリの社会構造
まず，シロアリの社会構造と生活史の特性について，
同じく社会生活を営む膜翅目と対比しながら簡単に記述
したい．シロアリ目はアリやミツバチ，スズメバチなど
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の真社会性膜翅目昆虫とは系統的に大きく離れているが，
それに匹敵する高度な社会性を営んでいる???．両者の社会
構造は，表面的には似て見えるが，本質的には大きく異
なる．まず，シロアリは両性二倍体であるのに対し，膜
翅目では二倍体の受精卵は雌に，半数体の未受精卵は雄
になる半倍数性である．シロアリでは一般的にワーカー
も兵蟻も両性から成るが（例外の種もある），膜翅目のワ
ーカーは雌のみで，一時的に出現する雄は交尾を終える
とすぐに死亡する．コロニーの創設も，シロアリでは通
常一夫一妻の共同で行われるが，膜翅目では雄が創設に
協力することはない．要するに，シロアリの社会は「両
性社会」，膜翅目の社会は「雌社会」である．次に，シロ
アリ目は不完全変態の昆虫であり，子虫でも成虫と同様
の行動が可能で，発生学的にはワーカーも兵蟻も幼虫期
に当たる．一方，膜翅目は完全変態の昆虫であるから，
ワーカーは成虫であり，ウジ虫状の幼虫や蛹は全く労働
に寄与しない．シロアリでは不完全変態ゆえに，ワーカ
ーやニンフは分化の可塑性を残しており，ワーカーから
兵蟻への分化や，ニンフから補充生殖虫への分化が可能
である．
Reticulitermes属に代表される下等シロアリの一般的な
生活史は以下の通りである（Fig.１）．まず，コロニーか
ら群飛した雌雄の有翅虫（羽蟻）は，着地すると自ら翅
を落とす．有翅虫の飛翔能力はとても低く，飛翔はあく
までも分散の手段であり，飛翔して異性探索することは
できない．棄翅のタイミングは飛翔経験ではなく，分散
認識によって決まる???．すなわち，自分の周囲の個体密度
が低下したことを確認して，棄翅を開始することが分か
っている．地上で棄翅しなかった場合，機敏性が低下し，
天敵による捕食リスクが増すことが明らかになっており，
棄翅も捕食リスクの高い地上歩行中の重要な捕食回避戦
術のひとつである???．
棄翅虫（棄翅後の有翅虫）は配偶相手を求めて歩行探
索する．そして，出会った一つがいの雄と雌でペアを組
み，新たな営巣場所を求めて連結歩行（タンデム歩行）
を行う（Fig.２）．好適な営巣場所が見つかると，夫婦で
協力して新しい巣を作り，交尾，産卵する．この雄と雌
が一次生殖虫，つまり，最初の王と女王になる．孵化し
た個体は２齢の幼虫期を経て，労働経路または生殖経路
に進む．労働経路に進んだ個体は自分では繁殖せず，ワ
ーカーや兵蟻として専らコロニーの維持と生殖個体の育
成のために働く．兵蟻は成長したワーカーの一部から分
化する．一方，生殖経路の個体はニンフとよばれる発育
段階を経て，最終的には成虫である有翅虫となる．ニン
フはワーカーからの給餌を受けて育つ．一次生殖虫が死
亡した場合や，卵生産が間に合わなくなると，娘や息子
の一部が補充生殖虫に分化し，内交配で生殖を引き継ぐ．
コロニーが大きくなると，コロニーがいくつかのグルー
プに分かれて分裂増殖する場合もある．
? 同性タンデム歩行と無雄創設
上述のように，群飛後の歩行探索によって雄と雌が遭
遇すると，雌の後ろに雄が連結する形で独特のタンデム
歩行を行い，巣場所へと移動する（Fig.２）．ところが，
奇妙なことに，同性の個体同士が遭遇した場合，同性の
タンデム歩行を行うことが知られている．この現象は，
長い間，性の誤認によるものだと考えられてきた．
しかし，数理モデルと天敵のオオハリアリを用いた捕
食実験により，タンデム歩行には，地上を歩行している
間の天敵による捕食リスクを低くする効果があることが
明らかになった???．シロアリの棄翅虫が地上を歩行してい
る間，アリに捕食されるリスクがきわめて高い．アリと
シロアリの棄翅虫が遭遇した場合，アリは一度の遭遇で
一個体の棄翅虫しか捕らえることができない．そのため，
二個体でタンデム歩行している場合，アリと遭遇しても，
どちらか一方は捕食を免れることができる．ユニットの
サイズが増すことによる遭遇リスクの増加を差し引いて
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Fig.1  Life cycle and developmental pathway of Reticuliter-
mes termites. Fig.2  Tandem running of a monogamous pair of R.speratus.
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も，タンデム歩行によって，大幅に捕食リスクが低減さ
れることが判明した．つまり，異性探索中に，初めに同
性個体と遭遇した場合，次に異性と遭遇するまで同性で
タンデムを組んで歩行することにより，捕食リスクを軽
減することができる．雄同士が遭遇した場合，捕食され
にくい後ろのポジションを巡ってポジション取り行動が
見られ，体サイズの大きい方が後ろのポジションを得る???．
この捕食回避メカニズムの基礎となる理論自体は，ハミ
ルトンが「利己的な群（selfish herd）」として提唱し，
よく知られているが，実証例は意外に限られている??．
ここで冒頭の問題に戻る．では，雄と遭遇できなかっ
た単独雌や，二雌ペアは，その後どうなるのだろうか．
当然ながら，雌と遭遇できなかった雄は，全く繁殖する
ことはできない．
その後の追跡調査により，二雌のペアは雌だけで直ち
に朽木に潜り込み，共同でコロニーを創設することが判
明した?????（Fig.３）．単独雌の場合は，探索時間が延長
されるが，どうしてもパートナーが得られない場合，単
独でコロニー創設を開始した???．そして，驚くべきことに，
雌だけでも一夫一妻創設の場合と同様に営巣し，第一ブ
ルードの卵を産み，卵は正常に孵化して発育した（Fig.４）．
ただし，単独雌の場合，一夫一妻や二雌創設に比べて初
期コロニーの生存率が急激に低下するが，二雌の協力に
よって生存率は一夫一妻創設と同じ高いレベルに維持さ
れる?????．
? 母巣内交配か単為生殖か？
このように，ヤマトシロアリの雌の有翅虫は，群飛後
に雄と配偶できなかった場合，単独，または二雌の共同
でコロニーを創設し，繁殖することができる．では，な
ぜ雄不在の条件下で繁殖することができるのか？ 考え
られる仮説は次の二つに絞られる．まず，母巣内交配の
可能性が挙げられる．有翅虫が羽化後，群飛する前に同
じ巣の中の血縁個体同士で交配していた場合，雌は群飛
後に雄と交配できなくても，貯蔵精子を使って繁殖する
ことができる．さらに，母巣内で交配する場合，局所的
配偶競争（LMC）がはたらくため，コロニーが生産する
有翅虫の性比は雌に偏ることが予測される??．そして，こ
の予測は実際の性比データとも一致する．もう一つの可
能性は単為生殖である．雌が単為生殖能力を有する場合，
当然ながら，雄が不在でも雌だけで繁殖可能である．こ
の場合も，単為生殖能力を有する種では群飛後の繁殖成
功度が雌雄非対称になり（雌は配偶できなくても無駄弾
にならないため），進化的安定（ESS）性比が雌に偏るこ
とが予測される．実のところ，無雄創設を確認した当初，
単為生殖の可能性よりも，母巣内交配の可能性の方が圧
倒的に高いと考えていた．
これらの仮説を検証することは比較的容易である．巣
から飛び立った直後の雌有翅虫の受精嚢を調べ，精子の
有無を確認すれば，母巣内交配か否かは一目瞭然となる．
そこで，雌有翅虫の組織切片を作成し，受精の有無を調
べたところ，群飛直後の雌は全く精子を保有していなか
った???（Fig.５）．一方，コントロールとして，一夫一妻
でコロニー創設した既交尾雌の受精嚢を調べたところ，
容易に精子を確認することができた．つまり，雄と配偶
できなかった雌は，単為生殖で繁殖していることが明ら
かになった????????．
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Fig.3  Female-female colony foundation.
Fig.4  First brood production by single females, female-
female pairs and female-male pairs.
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? 昆虫の単為生殖
昆虫の中で単為生殖能力をもつ種はごく一部であり，
約２ に過ぎない??．しかし，昆虫の種数は100万種を越
え，全動物種の80 を占めるといわれる．そのため絶対
数にすると単為生殖を行う種は膨大な数にのぼる．また，
産雌単為生殖はトンボ目を除いて，ほとんどの主要な目
にみられる．特に，ナナフシ，アブラムシ，チャタテム
シ，タマバチの仲間には産雌単為生殖の種が集中してい
る．
単為生殖には様々なタイプがあり，まず，その頻度に
よって次のように分類される．単為生殖のみで繁殖する
場合，絶対単為生殖．有性生殖と単為生殖を交互に周期
的に行う場合，周期的単為生殖．通常は有性生殖を行う
が，雌が雄と交配できなかった場合に単為生殖を行うな
らば，条件的単為生殖．ほとんど有性生殖のみを行う種
で，未受精卵がごく低い確率で発育する場合，偶発的単
為生殖とよばれる．また，単為生殖によって産まれる子
の染色体数によって，半数体単為生殖，二倍体単為生殖，
三倍体単為生殖のように分けられる．次に，単為生殖に
よって産まれる子の性によって，雌のみならば産雌単為
生殖，雄のみならば産雄単為生殖，雄も雌も生産可能な
らば，両性単為生殖とよばれる．
さらに，卵形成の細胞学的メカニズムに基づいて，細
かく分類される??．例えば，二倍体の産雌単為生殖の場合，
卵形成のどの段階で，どのように核相回復が成されるか
によって分けられる．有性生殖では，減数分裂の最終産
物である配偶子の核相はｎであり，単為生殖で２ｎの子
を生産するためには，減数分裂の前か後に染色体を倍化
するか，単相の産物同士を融合させるメカニズムが必要
である．このような核相回復による単為生殖を総じてオ
ートミクシスとよぶ．このほかに減数分裂のプロセスを
すべて，あるいは部分的に省き，体細胞分裂と同様の均
等的分裂で卵を生産する方法もある．このタイプはアポ
ミクシスとよばれ，アポミクシスで産まれた子の遺伝子
型は母親と完全に同じになる．アポミクシスは，昆虫の
中ではゾウムシ，ゴキブリ，アブラムシ，ユスリカ，ハ
バチなどで知られており，最も一般的なタイプの単為生
殖である．
? シロアリの単為生殖
雄と配偶できなかったヤマトシロアリの雌は単為生殖
によって親と同じ２ｎ＝42の二倍体の雌の子を生産する．
単為生殖で産まれた子は，わずかな卵期間の延長を除け
ば，有性生殖の子と同様に正常発育する．そして，ワー
カー，兵蟻，補充生殖虫として正常に機能することが確
認されている?????．このように高いバイアビリティーを示
すことから，偶発的単為生殖とは明確に区別できる．シ
ロアリは雄ヘテロ型の性決定であるが，多くのシロアリ
ではＹ染色体と一部の常染色体との間で相互転座が起き
ており，雄では減数分裂の際に異形転座複合体が認めら
れる??．このように複数の染色体が性とリンクしているた
め，実質的には複数Ｙ，複数Ｘのシステムになっている．
単為生殖の子はすべて２ｎ＝42の雌であり，これまでXO
型の雄が確認されたことはない．
条件的単為生殖では，通常は受精卵として産まれる卵
が，授精を受けずに単独で発生を開始する．よって，減
数分裂後に核相をｎから２ｎに回復させることが必要で
ある．核相回復のメカニズムは，単為生殖で産まれる子
のヘテロ接合体頻度から推定することができる．条件的
産雌単為生殖であることから，可能性としては末端融合，
中央融合，生殖核倍化のいずれかのタイプのオートミク
シス，あるいはアポミクシスが考えられる????．末端融合
では，第二減数分裂後，核相ｎの卵核と第二極核が融合
して核相回復する．この場合，ある遺伝子座がヘテロの
親から産まれる子のヘテロ接合体頻度は，組換え価と等
しくなり，通常０から0.5の間の値をとる．中央融合では，
Fig.5  Spermatheca of the female alate collected soon after
 
swarming (a)and the foundress female of a female-
male pair (b) Sperms were clearly observed in the
 
spermatheca of the female of the female-male pair
(arrowed), however, no sperm was observed in the
 
spermatheca of the unpaired alate.
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第二極核と，第一減数分裂で一旦分離した第一極核の産
物とが融合して核相を回復する．この場合，組換え価を
r とすると，子のヘテロ接合体頻度は１-ｒ/２となり，
0.75から１の間の高い値となる．生殖核倍化では，第一
卵割で出来た核相ｎの２つの卵割核が融合して核相回復
する．これは，完全に同じ染色体同士の融合であり，子
のヘテロ接合体頻度はゼロになる．また，上述のように，
減数分裂を省くアポミクシスの場合，産まれる子は親の
クローンであり，ヘテロの親から産まれる子のヘテロ接
合体頻度は１となる．通常，同一種内あるいは集団内で
は末端融合と中央融合のどちらか一方が起きる．
マイクロサテライト遺伝子座［Rf21-１，core repeat
(CTA）??］について，ヘテロの雌親14個体が単為生殖で
産んだ102個体の子を調べたところ，子のヘテロ接合体頻
度は0.069であった???．したがって，ヤマトシロアリの条
件的産雌単為生殖は末端融合型（terminal fusion）のオ
ートミクシスであると推定できる．多くの生物では内交
配などでヘテロ接合度が低下すると，発育障害などの近
交弱勢が起きる．しかし，ヤマトシロアリの単為生殖で
は，ヘテロ接合度が急激に低下するにも関わらず，発育
障害が全く認められないのはなぜだろうか．後に詳述す
るが，これは単為生殖の進化と維持を考える上で重要な
ポイントである．
? 単為生殖の進化
単為生殖能力をもたない生物では，配偶に失敗した雌
は全く子を残すことはできず，無駄になる．したがって，
保険としての条件的単為生殖は配偶確率が100 でない限
りあらゆる生物にとって有利である．実際にショウジョ
ウバエ，バッタ，ナナフシ，ゴキブリ，カゲロウ等には，
雌が配偶できなかった場合に，単為生殖する種が存在す
る．しかし，単為生殖できない種の方が一般的である．
単為生殖能力の違いを生んだ究極的，至近的要因につい
て考えてみたい．
単為生殖能力は有性生殖の昆虫に後から備わった形質
であり，比較的新しく，複数回独立に進化したと考えら
れる．Reticulitermes属の系統関係と単為生殖能力の分布
から考えても，明らかに多元的である???．絶対有性生殖の
種でも，きわめて低頻度で未受精卵が孵化し，きわめて
低い確率で発育できる場合がある???．このような突然変異
による偶発的単為生殖が，単為生殖の進化の起源となる
と考えられる．したがって，単為生殖の進化が始まるに
は，処女産卵と偶発的単為生殖の機会がなければならな
い．つまり，配偶効率が比較的低く，交配できない雌が
存在することが必要である．配偶効率は個体群密度，異
性探索に用いる感覚システムの感度，探索時間，移動速
度（飛翔能力）等によって決まる．Reticulitermes属に代
表される下等シロアリでは，熱帯に生息する高等シロア
リよりも一般的に飛翔能力やコーリング能力が低く，配
偶効率が低いことが知られている??．実際，これまでに単
為生殖能力をもつことが明らかになっている種のほとん
どが，下等シロアリに属している．また，近縁な単為生
殖の種と有性生殖の種の分布を比較すると，単為生殖の
種は周縁部や隔離された地域に分布する傾向がある???．こ
のような地理的条件も，配偶効率と密接な関係がある．
もとの生息場所を離れて分散した個体にとって，新たな
パッチで配偶相手を得られる確率はきわめて低い．この
ような状況では，突然変異により単為生殖能力をもった
個体のみが繁殖可能であり，強力な選択がはたらく．
昆虫でみられる偶発的単為生殖のほぼすべてがオート
ミクシス型である???．オートミクシスではヘテロ接合度が
急激に低下するため，劣性の有害遺伝子があると，発育
不能となる．したがって，単為生殖の子が正常に発育す
るためには，この遺伝的制約を越えなければならない．
劣性有害遺伝子の発現を回避するには，ヘテロ接合度の
低下を防ぐか，劣性有害遺伝子を排除することが必要で
ある．まず，アポミクシスや中央融合型のオートミクシ
スのようにヘテロ接合度を維持できるタイプの単為生殖
に移行することで，遺伝的障壁を越えることができる．
アポミクシスはオートミクシスの段階を経て，後から進
化したと考えられている???．例えば，アポミクシスで繁殖
するゾウムシ類は，オートミクシス型の祖先から進化し
たことが分かっている．これは単為生殖の遺伝的コスト
を解消するためのひとつの適応と解釈できる．
ヤマトシロアリの単為生殖は末端融合型のオートミク
シスで，ヘテロ接合度が急激に低下するにも関わらず，
高いバイアビリティーを示す．したがって，劣性致死遺
伝子を排除する何らかのメカニズムを備えていると考え
られる．初めに述べた通り，下等シロアリの仲間は，創
設女王や王が死亡した後も，娘や息子が補充生殖虫に分
化し，内交配でコロニーを存続させる．内交配はホモ接
合度を上昇させるため，劣性致死遺伝子をもっている個
体は排除される．そのため，内交配頻度の高い集団では
劣性致死遺伝子が排除されやすく，単為生殖が発達する
可能性が高いと考えられている??．この「内交配前適応仮
説」は Drosophilaを用いた実験で検証が試みられたが，
有意な効果は検出されていない???．しかし，シロアリの単
為生殖の進化にとって，内交配サイクルによる劣性致死
遺伝子の排除は不可欠な要素であったと思われる．
? 単為生殖の生態的制約
有性生殖では減数分裂によって配偶子が形成され，次
いで２個体の遺伝物質が融合される．単為生殖のみ行う
集団は，雄を生産する必要がないため，理論的には有性
生殖集団の２倍の速さで繁殖できる．この「（無性生殖に
対する）有性生殖の２倍のコスト???」にも関わらず，なぜ
単為生殖よりも有性生殖の方が一般的なのか？ いった
ん有性生殖になった生物が，単為生殖のメカニズムを獲
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得するのは困難であるという議論があるが，では，なぜ
条件的単為生殖や周期的単為生殖の生物が，有性生殖を
維持しているのか？ この疑問を解決するには，単為生
殖のコストを明らかにしなければならない．これまで，
単為生殖のコストについては，遺伝的，発生的コストの
側面から多くの研究が成されてきた．ほとんどの場合，
劣性有害遺伝子の発現による発育障害や生存率の低下を
主な要因と見なしている???．
また，長期的スケールで見ると単為生殖による遺伝的
多様性の低下も，重要な欠点と考えられる．その一つが
病気に対する抵抗性の問題である????．社会性昆虫では，
同じような遺伝子型の血縁個体が密に固まって生活して
いる．そのため，一旦病原生物が侵入すると，一気に増
殖できる好都合の環境を提供している．系統の異なる病
原体への抵抗性をもつ様々なタイプのワーカーがコロニ
ーに混在すれば，コロニー内の伝染を抑えるかも知れな
い????．近年，ミツバチの女王が複数の雄と交尾してコロ
ニーの遺伝的多様性が増すことにより，病気に感染した
場合のダメージが軽減されることが実証されている???．シ
ロアリの単為生殖の場合，コロニーの遺伝的多様性の低
下が，病気の感染によるコロニー崩壊のリスクを増す可
能性は十分に考えられる．
シロアリの場合，単為生殖には遺伝的コスト以外に，
重要な生態的コストが伴うことが分かっている．ヤマト
シロアリでは雌の有翅虫が雄と遭遇できなかった場合，
２個体の雌が協力してコロニーを創設する．２雌で協力
することにより，一夫一妻と同程度の創設成功度を得ら
れる?????．単独でも創設は可能であるが，生存率は急激に
低下する．シロアリはアリやハチと異なり，自分自身を
グルーミングできないため，グルーミング相手がいなけ
れば，病気の感染によって死亡率が急上昇する．２雌創
設では，自らの生存が相手の存在にかかっているため，
雌同士がきわめて利他的に行動することが分かっている．
しかし，一夫一妻創設では雌雄間に生殖を巡る対立がな
いが，２雌創設では繁殖利益を分け合わなければならな
い．
シロアリの社会は，もともと一夫一妻の亜社会性から
進化したと考えられている．あらゆる病原性微生物に満
ちた環境にコロニーを創設するには，互いの衛生を保つ
ためのパートナーの存在がとても重要である．この生態
的制約は，たとえ単為生殖能力を獲得しても，容易に克
服することはできない．そこで，雌同士の協力という形
で生存を可能にしても，繁殖を巡る雌間の対立は回避で
きない．したがって，単為生殖能力を獲得した後も，単
為生殖は「次善の策」であり，有性生殖に取って代わる
ことはない．このように，いったん有性生殖をベースと
して進化した生活様式は，たとえ単為生殖が可能となっ
ても，容易には変更できないものである．遺伝的制約や
発生的制約は，その生物自身の問題であるが，生態的制
約には他の生物や環境が関与するため，克服するには限
度がある．この点から見ると，これまで盛んに議論され
てきた遺伝的制約や発生的制約に匹敵するくらい，生態
的制約も「性の維持」を説明する上で重要だと考えられる．
要 約
ヤマトシロアリの配偶システムと単為生殖に関する最
新の研究結果をレビューした．まず，シロアリの生活史
について述べ，特に群飛から異性探索，そしてコロニー
創設に至るまでの行動特性に関する新たな知見について
述べた．ヤマトシロアリの雌の有翅虫は，群飛後に雄と
配偶できなかった場合，単独，または二雌の共同でコロ
ニーを創設し，単為生殖により繁殖することが明らかに
なった．単為生殖で産まれた子は，わずかな卵期間の延
長を除けば，有性生殖の子と同様に正常発育する．染色
体観察およびマイクロサテライト遺伝子解析により，ヤ
マトシロアリの単為生殖では末端融合型のオートミクシ
スにより二倍体に核相回復することが示された．さらに，
単為生殖の進化に必要な条件，単為生殖の伴う遺伝的・
発生的制約に加え，生態学的制約について考察した．
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脚 注
ａ)LMC(局所的配偶競争）：同じ母親の息子である雄の間で，雌
との交尾を巡って競争がある状況．このような状況では，母親
にとって息子の価値が下がり，娘の価値が上がるため，性比は
雌に偏る．
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